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INLEIDING
Zoogdieren produceren voornamelijk geluid met de
stembanden die beiderzijds aanwezig zijn in de larynx.
Hoewel ook vogels een larynx bezitten, is het eigen-
lijke geluidsproducerende orgaan bij deze dieren de
syrinx. Sommige species produceren geluid met de
snavel. Verschillende spechten (Picidae) bijvoorbeeld
roffelen op boomstammen en ooievaars (Ciconiidae)
klepperen met de bek. Andere vogelsoorten, zoals de
bonte manakin (Manacus manacus) en de watersnip
(Gallinago gallinago), brengen geluid voort door mid-
del van hun veren (Vuilleumier, 2002). Doordat lucht-
turbulenties rondom de staartveren van de watersnip
een typisch mekkerend geluid voortbrengen tijdens de
baltsvlucht, wordt dit species in de volksmond hemel-
geit of weerlam genoemd. Bij sommige leden van de
Ratites (loopvogels) is de syrinx afwezig, waardoor zij
niet in staat zijn te vocaliseren.
In dit tweede deel van het thema ademhaling bij vo-
gels wordt eerst de anatomie van de syrinx besproken
om meer inzicht te verkrijgen in zijn functie. Ook de
syringeale spieren worden beschreven omdat ze een
belangrijke invloed uitoefenen op de geluidsproduc-
tie. Verder wordt de centrale regulatie van de zang uit-
gediept, waarna wordt ingegaan op de eigenlijke
geluidsproductie. Als laatste wordt de ontwikkeling
van de zang bij juveniele vogels besproken.
ANATOMIE VAN DE SYRINX
Definitie
De syrinx is bij de meeste vogels het orgaan dat in-
staat voor de vocalisatie. Het is gelegen op de over-
gang van de trachea naar de primaire bronchiën. Dit
orgaan bevindt zich intrathoracaal aan de hartbasis ter
hoogte van de eerste en tweede rugwervel (Suthers et
al., 1999; Larsen en Goller, 2002; Çevik-Demirkan et
al., 2007) en wordt omsloten door de claviculaire
luchtzak (Vollmerhaus en Sinowatz, 1992) (Figuur 1
en 2).
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SAMENVATTING
Bij de geluidsproductie van vogels speelt de syrinx een essentiële rol. De belangrijkste syringeale structuren
zijn de labia en de membrana tympaniformis lateralis die geluid produceren door te vibreren tijdens expiratie.
Door de onafhankelijke innervatie van de linker- en rechterzijde van de syrinx bezit deze als het ware twee
geluidsbronnen, die ofwel gelijktijdig gebruikt worden, ofwel elk apart waarbij de ene kan fungeren als
geluidsbron en de andere als luchtinlaat. De vogelzang wordt door een aantal hersencentra gegenereerd via
een feilloze synchronisatie van de ademhaling en de spieren van de bovenste luchtwegen, de trachea en de
syrinx. Hormonen spelen ook een rol door een seizoengebonden invloed uit te oefenen op de grootte van de
zangcentra. Het verwerven van de zang gebeurt gefaseerd. In een eerste, sensorische, fase leert de juveniele
vogel het soortspecifieke lied aan. In de daaropvolgende sensorimotorische fase perfectioneert de jonge vogel
zijn lied via auditieve feedback.
ABSTRACT
The syrinx plays an important role in the sound production of birds. Its most important structures are the labia
and the lateral tympaniform membranes that produce sound by vibrating during expiration. Since the left and right
sides of the syrinx are innervated independently from each other, two sound sources are present which can act either
simultaneously or separately with one side acting as sound source and the other side as air inlet. The bird’s song is
generated in specific neural brain centres via a seamless synchronization of the respiration and the muscles of the
upper respiratory tract, the trachea and the syrinx. Hormones also play a role by influencing the volume of the brain
centres in relation to the season. The acquisition of the bird’s song starts with a sensory phase in which the juvenile
bird learns the species specific song, and is followed by a sensorimotor phase during which the young bird fine-
tunes its song via auditory feedback.
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Etymologie van het woord ‘syrinx’
De algemene betekenis van het Griekse woord sy-
rinx is buis of pijp. Dit woord is ontsproten aan de
Griekse mythologie. Syrinx was een wondermooie
bosnimf die dol was op de jacht. Op een dag, toen ze
van de jacht terugkwam, werd ze opgemerkt door de
aartslelijke sater Pan, de god van de herders. Op slag
werd Pan op Syrinx verliefd en zat haar begerig ach-
terna. De trotse nimf geraakte echter door de afschu-
welijke verschijning van Pan in paniek en probeerde
hem van zich af te schudden. Na een helse achtervol-
ging strandde Syrinx aan de oevers van de Ladonrivier
waar ze niet overheen kon. Wanhopig richtte ze zich
tot de goden van de rivier die haar, toen Pan haar in
zijn armen sloot, veranderden in riet. Pan omhelsde nu
enkel een bundel riet en zuchtte het uit. Ontroerd door
de mooie tonen die hierdoor ontstonden plukte Pan de
rietstengels en bundelde ze tot de panfluit die hij naar
zijn geliefde Syrinx noemde.
Afhankelijk van zijn samenstellende elementen on-
derscheidt men de tracheobronchiale, de tracheale en
de bronchiale syrinx (King, 1979). De overgrote meer-
derheid van de vogels, o.a. de duif (Columba livia), de
kip (Gallus gallus) en de kalkoen (Meleagris gallo-
pavo), bezit een tracheobronchiale syrinx (Yildiz et al.,
2003; Suthers en Zollinger, 2004). Bij de tracheale sy-
rinx van de Passeriformes (zangvogels) vindt er enkel
een modificatie van de tracheale ringen plaats. Bij het
bronchiale type, dat oa. bij de koekoek (Cuculus ca-
norus) voorkomt, vindt er enkel een modificatie plaats
van de primaire bronchiën (King, 1979).
(Kraak)beenderige structuren (Figuur 3)
De syrinx wordt ondersteund door een aantal kraak-
beenringen (cartilagines syringeales) die aansluiten op
de eigenlijke tracheale kraakbeenringen (cartilagines
tracheales) en zich net craniaal van de tracheabifurca-
tie bevinden (King en McLelland, 1975).
De voorste van deze syringeale kraakbeenringen
zijn de cartilagines tracheales syringis die vaak dicht
opeengestapeld zijn en een stugge cilindrische struc-
tuur vormen, het tympanum (King, 1979). Ze zijn vol-
ledig cirkelvormig, net zoals de eigenlijke tracheale
kraakbeenringen. Het aantal van deze kraakbeenrin-
gen varieert enorm naargelang de soort (acht bij de kip,
78 bij sommige leden der ooievaarachtigen) (King,
Figuur 1. De syrinx bevindt zich intrathoracaal ter
hoogte van de eerste en tweede thoracale wervel. Op een
ventraal aanzicht wordt hij door de hartbasis bedekt
(A). Na retractie van het hart wordt de syrinx (kader),
die gelegen is aan de bifurcatie van de trachea, zichtbaar
(B). (T = trachea, H = hart, Lo = long, Le = lever, aste-
risks = mm. sternotracheales, pijlpunten = mm. tracheo-
laterales) 
Figuur 2. Ventrale aanzichten van de syrinx (kader) van
de kip (A) en de woerd (B). (1 = trachea, 2 en 2’ = bei-
derzijdse hoofdbronchiën, 3 = bulla syringealis, asterisks
= beiderzijdse m. sternotrachealis)
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1979). Ze kunnen bij een aantal species, zoals de kip,
de zilvermeeuw (Larus argentatus) en de zangvogels
verbenen (Vollmerhaus en Sinowatz (1992). 
De cartilagines bronchiales syringis sluiten cau-
daal aan op het tympanum en vormen de basis van het
opgesplitste deel van de tracheobronchiale en bron-
chiale syrinx (King en McLelland, 1975). Deze kraak-
beenringen zijn dus meestal gepaard (King, 1979). Ze
zijn over het algemeen niet volledig cirkel-, maar C-
vormig (King, 1979; Çevik-Demirkan et al., 2007). De
vrije uiteinden geven steun aan de membrana tympa-
niformis medialis (King, 1979). Het eerste paar carti-
lagines bronchiales syringis is verbonden met de
driehoekige kraakbeenderige pessulus die de luchtweg
doormidden klieft (King en McLelland 1975; King,
1979; Çevik-Demirkan et al., 2007).
De bulla syringealis of bulla tympanica is een
plaatselijke verwijding van de syrinx bij sommige spe-
cies. Dit resonantieorgaan verhoogt het volume van
het geproduceerde geluid (Vollmerhaus en Sinowatz,
1992). In het meest typische geval, zoals bijvoorbeeld
bij de woerd (Anas platyrhynchos), is het een opval-
lende verwijding aan de linkerzijde van de syrinx, die
gedeeltelijk of volledig beenderig is (Figuur 2) (King
en McLelland, 1975; Vollmerhaus en Sinowatz, 1992).
Ligamenten (Figuur 3)
Bij vogels komen er in de trachea, net zoals bij
zoogdieren, ligamenta anularia voor die de opeenvol-
gende kraakbeenringen met elkaar verbinden (Voll-
merhaus en Sinowatz, 1992; Yildiz et al., 2003).
Tussen de primaire linker- en rechterbronchiën is er
een bindweefselige verbinding (ligamentum inter-
bronchiale) die door King (1979) bronchidesmus ge-
noemd wordt. De ruimte gevormd tussen de trachea-
bifurcatie en het ligamentum interbronchiale wordt het
foramen interbronchiale genoemd (King, 1979).
Membranen (Figuur 3)
De membrana tympaniformis lateralis is een mem-
braan in de laterale wand van de syrinx, ter hoogte van
de tracheobronchiale junctie (Fitzgerald, 1969). Ofwel
strekt de syrinx zich beiderzijds uit van het tympanum
tot de eerste bronchiale ringen, zoals bij de kip en de
duif (Vollmerhaus en Sinowatz, 1992; Yildiz et al.,
2003; Gaban-Lima en Höfling, 2006; Pierko, 2007),
ofwel is hij samengesteld uit verschillende kleine
membraantjes die zich tussen de cartilagines bronchi-
ales syringis bevinden, zoals bij de meeste vogelspe-
cies, ofwel ontbreekt ze, zoals bij de eend en wellicht
ook de meeste zangvogels (King, 1979). Bij het tra-
cheale syrinxtype is de membraan gemodificeerd en
wordt de membrana trachealis genoemd (King, 1979).
De membrana tympaniformis medialis strekt zich
beiderzijds uit van de pessulus tot het mediale deel van
de primaire bronchiën. Zij verbindt en bedekt de on-
derbrekingen in de C-vormige bronchiale kraakbeen-
ringen (Yildiz et al., 2003, Kabak et al., 2007). 
De labia zijn gepaarde elastische banden die voor-
komen aan de laterale en mediale binnenzijde van het
craniale deel van de hoofdbronchiën (King, 1979, Su-
thers en Zollinger, 2004, Çevik-Demirkan et al.,
2007). Recentelijk werd ontdekt dat deze banden vaak
de voornaamste bron van de geluidsproductie zijn
(Frank et al., 2006). Labia zijn echter niet altijd aan-
wezig, zoals bijvoorbeeld bij de zilvermeeuw en de
Figuur 3. A. Histologisch beeld van een overlangse doorsnede doorheen de syrinx van een hen. B. Schematische voor-
stelling van de syrinx van een merel (Turdus merula) aangepast naar King (1979) en Vollmerhaus en Sinowatz (1992).
(1 = trachea, 2 = tympanum, 3 = pessulus, 4 = labia medialia, 5 = membranae tympaniformes laterales, 6 = labia lateralia,
7 = membranae tympaniformes mediales, 8 = ligamentum interbronchiale, 9 = hoofdbronchiën, asterisks = mm. sterno-
tracheales)
18 Vlaams Diergeneeskundig Tijdschrift, 2011, 80
arendbuizerd (Buteo rufinus) (King, 1979; Kabak et
al., 2007).
Naast deze belangrijke membranen worden bij en-
kele soorten nog andere minder belangrijke membra-
nen gezien. Bij de kwartel (Coturnix coturnix) puilt de
syringeale mucosa die zich op de pessulus bevindt uit
in de richting van het trachealumen waardoor een
membrana semilunaris wordt gevormd (Fitzgerald,
1969; Frank et al., 2006). De vermeende geluidspro-
ducerende functie van deze structuur (Ede, 1968) werd
recentelijk weerlegd (Frank et al., 2006).
De membrana tracheosyringealis is een gepaarde
membraan die voorkomt bij de papegaaiachtigen (Psit-
taciformes). Ze bevindt zich aan de binnenzijde van de
luchtpijpwand en hecht vast aan het tympanum en de
eerste bronchiale kraakbeenringen (Gaban-Lima en
Höfling, 2006).
De valvula syringealis, die enkel gevonden wordt
bij duikeenden (Aythyinae), is een caudaal georiën-
teerde klep die vanaf de laterale wand van de rechter-
hoofdbronche uitpuilt in het lumen. Samen met de
mediale tympaniforme membranen kan de valvula sy-
ringealis beide hoofdbronchiën tijdens het duiken af-
sluiten (Frank et al., 2006).
Musculatuur
In de hieronderstaande beschrijving van de muscu-
latuur die een rol speelt bij de geluidsproductie wordt
de nomenclatuur volgens de Nomina Anatomica
Avium (King, 1979) gehanteerd. In de literatuur treft
men echter veel alternatieve namen aan en sommige
worden zelfs gebruikt om meerdere spieren aan te dui-
den (George en Berger, 1966; King, 1979). Niettegen-
staande de complexiteit kunnen er toch twee duidelijke
spiergroepen onderscheiden worden, namelijk de mm.
tracheales en de mm. syringeales.
De mm. tracheales omvatten de m. tracheolatera-
lis, m. sternotrachealis, m. cleidotrachealis en m. ster-
nohyoideus. Deze laatste is weinig belangrijk. De
aanwezigheid van alle tracheale spieren is echter eer-
der uitzonderlijk. Bij de meeste niet-zangvogels komt
enkel de m. tracheolateralis voor, terwijl sommige vo-
gelsoorten (loopvogels, ooievaars, gieren (Catharti-
dae) en enkele hoenderachtigen (Galliformes)) zelfs
helemaal geen tracheale spieren bezitten (King, 1979;
Brackenbury, 1980; Gaunt, 1983; Yildiz et al., 2003;
Frank et al., 2006; Çevik-Demirkan et al., 2007). De
kip en de duif hebben zowel de m. sternotrachealis als
de m. tracheolateralis (Brackenbury, 1980; Vollmer-
haus en Sinowatz, 1992) (Figuur 1B).
Sommige groepen vogels (zangvogels, papegaai-
achtigen en de vetvogel (Steatornis caripensis)) bezit-
ten naast mm. tracheales ook mm. syringeales. Deze
spieren zijn kort en niet altijd duidelijk van elkaar af-
gelijnd. Het betreft de mm. tracheobronchialis dorsa-
lis, ventralis et brevis en de mm. syringealis dorsalis et
ventralis (King en McLelland, 1975; King, 1979;
Sherwood et al., 2004; Gaban-Lima en Höfling, 2006). 
Naast de hierboven beschreven spieren spelen ook
de kaak- en tongspieren een rol in de geluidsproductie
door respectievelijk het vergroten of verkleinen van de
mondholte en het bewegen van de tong (Wild, 2004).
De ademhalingsspieren, zoals de  inspiratoire m. sca-
lenus en m. levator costae en de expiratoire m trans-
versus abdominis en m. obliquus externus abdominis,
oefenen onrechtstreeks een invloed uit op de geluids-
productie (Suthers en Zollinger, 2004).
Figuur 5. Linkeraanzicht van de borstingang van een
gans waarbij de elongatie van de trachea in de vorm van
een ventraalwaartse lus duidelijk te zien is.
Figuur 4. Schematische weergave van de hersencentra die
instaan voor de regulatie van de geluidsproductie. Deze
centra vormen samen het zangsysteem waarbij het hoge
vocalisatiecentrum (HVC) het belangrijkste centrum is.
Het zangsysteem bestaat uit een zenuwbaan die enkel be-
langrijk is voor het leerproces van de zang (paarse pijlen)
en een zenuwbaan die instaat voor het zowel het aanleren
als de productie van het lied (gele pijlen). (rood = telence-
phalon, lichtgroen = diencephalon, paars = mesencephalon,
geel = metencephalon, donkergroen = myelencephalon,
LMKN = laterale magnocellulaire kern van het nidopal-
lium, RKA = robuuste kern van het arcopallium, zone X =
onbenoemde zone, DLTK = dorsolaterale thalamuskern,
n. XII = kern van de n. hypoglossus) (Figuur deels geba-
seerd op Nottebohm, 2005).
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Seksueel dimorfisme
Seksueel dimorfisme met betrekking tot de vorm
van de syrinx is waargenomen bij de zangvogels en de
gansachtigen (Anseriformes). Mannelijke vogels zijn
daardoor in staat om met hun stemgeluid vrouwtjes te
lokken en hun territorium te verdedigen (Pierko,
2007). Het mooiste voorbeeld is de grote syrinx van
de woerd, die niet alleen een bulla syringealis bezit,
maar ook een dikke membrana tympaniformis media-
lis (Frank et al., 2006; Pierko, 2007) (Figuur 2B).
Mannelijke zebravinken (Taeniopygia guttata) hebben
dan weer een grotere syrinx met duidelijk langere ve-
zels in de syringeale spieren, waardoor alleen zij, en
niet de vrouwtjes, in staat zijn om te zingen (Veney en
Wade, 2004). Waarschijnlijk ontstaat dit seksueel di-
morfisme onder invloed van steroïdhormonen (Taka-
hashi en Noumura, 1987; Veney en Wade, 2004). Het
doet zich echter niet bij alle vogelspecies voor (Pierko,
2007).
CENTRALE REGULATIE VAN DE GELUIDSPRO-
DUCTIE
Het aanleren en de productie van het lied wordt ge-
reguleerd door een aantal hersencentra in het telence-
phalon waarbij het hoge vocalisatiecentrum primeert
(Nottebohm, 2005; Roberts et al., 2008) (Figuur 4).
Dit zogenaamde zangsysteem, dat bij zangvogels en
papegaaien goed ontwikkeld is, bezit twee zenuwba-
nen (Nottebohm, 2005). Het eerste is enkel belangrijk
voor het leerproces van de zang (Dubbeldam, 2000).
Het tweede speelt ook een rol in het leerproces, maar
is in hoofdzaak verantwoordelijk voor het behoud van
het lied. Deze zenuwbaan bevat een hersencentrum dat
de motorische patronen genereert die de activiteit van
vele spiergroepen, zoals de kaak- en tongspieren, de
syrinxspieren en de spieren van het ademhalingsstelsel,
synchroniseren (Dubbeldam, 2000; Suthers en Mar-
goliash, 2002). Het zangsysteem ontvangt eveneens
auditieve input en er is ook een component die de
ademhaling tijdens de zang controleert (Brainard en
Doupe, 2000; Farries, 2006).
De nucleus n. hypoglossi vormt een heel belang-
rijke schakel in de centrale regulatie van de geluids-
productie. Van hieruit vertrekken axonen die via de n.
hypoglossus de spieren van de syrinx innerveren. De
larynx, die in staat is het geproduceerde geluid te mo-
dificeren, wordt geïnnerveerd door de n. glossopha-
ryngeus (Wild, 1997, 2004).
FYSIOLOGIE VAN DE GELUIDSPRODUCTIE
Inleiding
Het vocale repertoire van vogels varieert van een-
voudige klanken tot uitgebreide liedzang. De vogel-
zang heeft verschillende functies waaronder de
verdediging van het territorium en het lokken van een
partner. Hij heeft ook een invloed op de voortplan-
tingscyclus (Marler en Hamilton, 1966; Gorissen en
Eens, 2005). De vogelzang is niet enkel een eigen-
schap van de mannetjes (Marler en Hamilton, 1966).
Het stemgeluid van vrouwtjes heeft een functie in de
verdediging van het territorium en in de socialisatie
van nakomelingen en de herkenning van familieleden
(Gorissen en Eens, 2005). Bij sommige vogelsoorten is
de zang gereduceerd tot eenvoudige geluiden of ge-
roep (Marler en Hamilton, 1966).
Hypothesen betreffende het mechanisme van de ge-
luidsproductie
Er bestaan een aantal modellen die de geluidspro-
ductie van vogels pogen te verklaren. In het klassieke
model fungeren de vibrerende membranae tympani-
formes mediales als geluidsbron (Goller en Larsen,
2002). Initieel zijn deze volledig ontspannen. Tijdens
expiratie passeert de uitgeademde lucht doorheen de
syrinx waarbij de laterale labia een nauwe doorgang
creëren (Gaunt, 1983). Door de ontstane bernouilli-
krachten en door de elasticiteit van de membranae
tympaniformes mediales ondergaan deze een cyclische
vibratie (Ballintijn en Ten Cate, 1998). De toonhoogte
van het ontstane geluid wordt bepaald door de span-
ning van de membranen, het volume door de ampli-
tude van de trilling (Gaunt, 1983).
In strijd met de voorgaande hypothese is de bevin-
ding dat vogels nog steeds geluid kunnen produceren
indien hun membranae tympaniformes mediales chi-
rurgisch doorgesneden worden (Goller en Larsen,
1997b). Het geluid heeft dan een lagere intensiteit en
de klanken kunnen veranderen (Goller en Larsen,
1997b; 2002). Endoscopisch onderzoek heeft vervol-
gens geleid tot de labiale hypothese of het puls-toon
model, dat wellicht voor heel wat zangvogelspecies
geldt (Goller en Larsen, 1997a; Suthers en Zollinger,
2004). Voorafgaand aan de geluidsproductie wordt de
syrinx naar craniaal verplaatst en uitgerekt. Dit heeft
een uitrekking van de bronchiën en daardoor ook van
de membranae tympaniformes mediales tot gevolg
(Goller en Larsen, 2002). De tijdens expiratie ontstane
bernouillikrachten werken in hetzij op de labia, hetzij
op de membranae tympaniformes laterales, waardoor
deze structuren naar het lumen van de bronchiën be-
wegen (Goller en Larsen 1997a, 2002; Larsen en Gol-
ler, 2002). Bij het vibreren van de labia wordt geluid
geproduceerd. Door hun elasticiteit ontstaat er een
zelfoscillerend systeem dat zijn eigen beweging on-
derhoudt (Goller en Larsen, 2002). 
Een alternatieve hypothese is het fluit-model dat
gebaseerd is op aërodynamische principes en de
“zuivere toon vocalisatie” bij de Turkse tortel
(Streptopelia decaocto) tracht te verklaren (Ballintijn
en Ten Cate, 1998; Goller en Larsen, 2002). Wanneer
lucht aan hoge snelheid door een nauwe doorgang
(namelijk de syringeale opening) wordt geperst,
ontstaan er wervelingen in de luchtstroom die, net
zoals bij een blokfluit, als geluidsbron fungeren
(Gaunt, 1983; Ballintijn en Ten Cate, 1998). Recente
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studies hebben dit model echter weerlegd omdat de
tracheale en syringeale spieren in de geluidsproductie
van de (lach)duif (Streptopelia risoria) van doorslag-
gevend belang blijken te zijn (zie hieronder) (Elemans
et al., 2004, 2006). 
Invloed van de musculatuur
De mm. tracheolaterales brengen de syrinx in een
geluidsproducerende positie (Goller en Larsen, 1997a;
Larsen en Goller, 2002). Bij de zangvogels bewegen
de m. syringealis dorsalis en de m. tracheobronchialis
dorsalis de mediale en laterale labia naar het syringe-
ale lumen toe, waardoor het nauwer wordt (Elemans
et al., 2006). Dit is belangrijk voor de timing van de
vocalisatie binnen de juiste fase van de respiratiecy-
clus (Larsen en Goller, 2002; Suthers en Zollinger,
2004). De m. tracheobronchialis ventralis heeft een te-
gengestelde werking (Larsen en Goller, 2002). Het la-
terale deel van de m. syringealis ventralis beïnvloedt
vooral de spanning van de labia waardoor ze de fre-
quentie moduleert (Suthers en Zollinger, 2004). De m.
sternotrachealis tenslotte stabiliseert de syrinx (Gol-
ler en Suthers, 1996). 
Bij de niet-zangvogels hebben de m. tracheolate-
ralis en de m. sternotrachealis een tegengesteld effect.
De eerste spier zorgt op een indirecte manier voor de
abductie van de laterale tympaniforme membraan door
de syrinx in caudale richting te bewegen, terwijl de
tweede de membraan direct adduceert (Suthers en Zol-
linger, 2004; Elemans et al., 2006).
Tijdens het koeren van de Turkse tortel worden de
membranae tympaniformes laterales aan een frequen-
tie van 24 Hz in en uit het syringeale lumen gead- en
-abduceerd (Elemans et al., 2004, 2006).
Invloed van de respiratie
Behoudens enkele uitzonderingen doet de zang
zich tijdens expiratie voor (Suthers et al., 1999; Su-
thers en Zollinger, 2004). De expiratoire spieren ge-
nereren een specifiek luchtstroom- en drukpatroon dat
steeds bilateraal in de syrinx ontstaat, zelfs wanneer de
geluidsproductie enkel unilateraal is (Suthers en Zol-
linger, 2004).
De meeste zangvogels voeren, tussen de klinkers
(= elementen van het lied) door, een uiterst korte in-
spiratiebeweging uit (Suthers et al., 1999; Suthers en
Zollinger, 2004). Hoe langer de klinkers, hoe langer
de duur van deze inspiratie (Suthers en Zollinger,
2004). Voor de productie van een hoog aantal klinkers
(“roller” of “triller” genoemd) zoals bij kanaries (Se-
rinus) wordt een pulserende ademhaling aangewend.
Tijdens de roller is er een blijvende druk in de syrinx
waarbij geluid wordt verkregen door het herhaaldelijk
openen en sluiten van één zijde van de syrinx, zodat er
luchtstoten doorheen kunnen passeren die elk geasso-
cieerd zijn met één klinker (Suthers et al., 1999). 
Lateralisatie van de geluidsproductie
Zangvogels bezitten twee onafhankelijk geregu-
leerde geluidsbronnen, doordat de motoriek van beide
helften van de syrinx onder controle staat van de ipsi-
laterale nucleus n. hypoglossi (Suthers et al., 1999;
Wild et al., 2000). Beide geluidsbronnen kunnen on-
afhankelijk van of simultaan met elkaar functioneren
(Suthers et al., 1999). Sommige vogelspecies schake-
len over van de ene naar de andere zijde of gebruiken
beide zijden tegelijkertijd (Suthers, 2001). Bij andere
is het vooral één zijde die het grootste deel van het lied
produceert (Wild et al., 2000; Suthers, 2001; Wade et
al., 2002). Wanneer bijvoorbeeld de linkerzijde van de
syrinx functioneert is de rechterzijde gesloten, maar na
iedere klinker opent de rechterzijde voor een korte in-
spiratie. Dit systeem, dat gelijkt op het circulaire
ademhalen bij het bespelen van de didgeridoo waarbij
een ononderbroken luchtstroom de luchtwegen verlaat,
heeft als voordeel dat de vogel langer aan één stuk kan
doorzingen. Omdat de tonen geproduceerd in de rech-
terzijde van de syrinx doorgaans hoger zijn, kan er ook
een groter frequentiebereik gehaald worden (Suthers,
2001). Dit tweestemmenfenomeen is ook aanwezig bij
niet-zangvogels, zoals de koningspinguïn (Aptenody-
tes patagonicus) en de keizerspinguïn (Aptenodytes
forsteri), die hierdoor in staat zijn een speciale roep uit
te brengen waardoor ze individueel herkend kunnen
worden (Aubin et al., 2000). 
Invloed van de suprasyringeale structuren
De geluidsgolven die ter hoogte van de syrinx wor-
den geproduceerd, ondergaan op hun weg naar buiten
een modificatie onder invloed van de trachea, de oro-
faryngeale-oesofagale ruimte, de tong en de snavel
(Suthers et al., 1999; Beckers et al., 2004; Riede et al.,
2006). De luchtpijp dempt of versterkt sommige fre-
quenties. Bij ganzen en zwanen (Anserinae), kraanvo-
gels (Gruidae) en paradijsvogels (Paradisaeidae)
vertoont de trachea lussen zodat luidere, lagere en ver-
derdragende kreten geproduceerd kunnen worden
(Clench, 1978; Frith, 1994; Ludders, 2001; Daley en
Goller, 2004) (Figuur 5). De larynx en het tongbeen
kunnen het volume van het begin van de slokdarm aan-
passen (Riede et al., 2006). Bij lage frequenties vor-
men de slokdarm en de oropharynx één grote ruimte,
de orofaryngeale-oesophagale ruimte genoemd, waar-
van het volume afneemt bij hogere frequenties (Su-
thers, 2006). De mate waarin de snavel geopend wordt
tijdens het zingen is positief gecorreleerd met de fre-
quentie (Suthers et al., 1999). De tong is waarschijn-
lijk een weinig beïnvloedende structuur omdat ze niet
erg beweeglijk is en dus niet geschikt is voor articula-
tie zoals bij de mens (Wild, 2004). Een uitzondering
vormt de tong van papegaaiachtigen, die amplitude-
en frequentieveranderingen van het geluid kan ver-
oorzaken, wat deels hun capaciteit om menselijke
spraak na te bootsen verklaart (Beckers et al., 2004).
Verder kan er tijdens de zang een pulserende be-
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weging worden opgemerkt in de keelstreek. De bete-
kenis hiervan is tot op heden nog niet bekend (Riede et
al., 2006).
Endocrinologie van de zang
Het zanggedrag van vogels is sterk seizoengebon-
den. De kwaliteit van het lied en de frequentie van het
zingen zijn immers hoger in de lente en de zomer (Bre-
mond, 1963; Dawson et al., 2001; Ball et al., 2004;
Harding, 2004). Het zanggedrag van vogels staat in re-
latie met het broedseizoen waarin de mannetjes zingen
om hun territorium te verdedigen en om vrouwtjes het
hof te maken (Bremond, 1963; Dawson et al., 2001;
Ball et al., 2004).
Naarmate de dagen langer worden, produceert het
testikulaire weefsel van de mannetjes meer testoste-
ron. Daardoor neemt het volume van de zangcontrole-
centra in de hersenen toe (Bernard et al., 1997;
Dawson et al., 2001; Ball et al., 2004). Deze volume-
toename berust niet alleen op het vergroten van de ze-
nuwcellen, maar ook op het ontstaan van nieuwe
neuronen (Beani et al., 1995; Dawson et al., 2001; Ball
et al., 2002). Testosteron kan ook inwerken op andere
hersengebieden, zoals de mediale preoptische zone die
een rol speelt in de seksuele motivatie (Ball et al.,
2002). Bij vrouwelijke vogels stimuleert oestrogeen
de zangcontrolecentra in de hersenen, zij het in min-
dere mate (Ball et al., 2002; Harding, 2004). De zang
zelf beïnvloedt de groei van het hoge vocalisatiecen-
trum door het vrijstellen van een neurotrofische factor
(Ball et al., 2004).
Door testosteron, dat inwerkt op androgeenrecep-
toren, wordt ook de groei van de syrinx bij mannetjes
beïnvloed (Beani et al., 1995; Harding, 2004). Er
treedt eveneens een verdikking van de membrana tym-
paniformis lateralis op, waardoor zijn natuurlijke vi-
bratiefrequentie verlaagd wordt. Tenslotte beïnvloeden
androgenen ook de neurotransmitterfunctie en het aan-
tal en de morfologie van de synapsen in de syringeale
spieren (Ball et al., 2002; Harding, 2004). 
Ook andere hormonen dan de geslachtshormonen
hebben invloed op de zang (Ball et al., 2004). Melato-
nine, dat door de glandula pinealis wordt geprodu-
ceerd in samenhang met de fotoperiodiciteit, gaat de
stimulerende werking van testosteron tegen. Dit zorgt
voor de perfecte timing van de volumetoename of -af-
name van de zangcontrolecentra in de hersenen
(Dawson et al., 2001). Ook de schildklierhormonen
tri- en tetrajodothyronine werken in op de zang
(Dawson et al., 2001; Ball et al., 2004). Thyroïdecto-
mie bij de haan resulteert immers in het verdwijnen
van de lokroep (Bremond, 1963). Het bijnierschors-
hormoon cortisone tenslotte heeft een indirecte invloed
doordat het de groei van de testes stimuleert (Bre-
mond, 1963).
De meeste niet-tropische vogelsoorten benutten de
jaarlijkse cyclus van fotoperiodiciteit zodanig dat hun
reproductieactiviteiten in de meest gunstige periode
vallen (Bentley en Ball, 2000; Dawson et al., 2001).
Gedurende de vroege lente worden de gonaden ge-
prikkeld, met hoge testosteronniveaus en stimulatie
van de zangcontrolecentra tot gevolg (Bentley en Ball,
2000; Dawson et al., 2001; Harding, 2004). Vervol-
gens regresseren de gonaden en treedt er verhoogde
apoptose op in de neuronen van de zangcontrolecentra
(Kirn en Schwabl, 1997; Bentley en Ball, 2000). Som-
mige vogels zingen echter ook in de herfst na een pe-
riode van regressie en andere zingen gedurende het
ganse jaar. Het eerste is waarschijnlijk te wijten aan
onvolledige gonadale regressie en het tweede aan een
verhoogde gevoeligheid van de hersenen voor testos-
teron in de periode van lage testosteronconcentraties
(Riters et al., 2001). Bij tropische en opportunistische
kwekers, zoals bijvoorbeeld zebravinken, wordt de
kweekperiode niet geregeld door de daglengte, maar
door regenval en voedselbeschikbaarheid (Dawson et
al., 2001; Harding, 2004).
ONTOGONIE VAN DE ZANG
Het aanleren van de zang bij jonge vogels gebeurt
in een sensorische en een sensorimotorische fase. Tij-
dens de sensorische fase memoriseert de juveniele
vogel het lied van een soortgenoot. In de sensorimo-
torische fase perfectioneert de juveniele vogel zijn lied
via auditieve feedback (Pytte en Suthers, 1999). Bij
volwassen vogels is auditieve feedback nog steeds be-
langrijk omdat het zorgt voor een continue evaluatie
van de eigen zang. Wanneer de volwassen vogel doof
wordt gemaakt, gaat de kwaliteit van zijn lied achter-
uit, net zoals de spraak van mensen die op volwassen
leeftijd doof worden (Brainard en Doupe, 2000).
Uit een experiment met spreeuwen (Sturnus vulga-
ris) is gebleken dat er een kritieke periode bestaat
waarin het aanleren van de vogelzang moet gebeuren
(Pytte en Suthers, 2000). Juveniele mannelijke spreeu-
wen die vanaf dag zeven tot 50 in de mogelijkheid ge-
steld werden om spreeuwengezang aan te horen,
ontwikkelden een normaal lied. Wanneer ze slechts
vanaf de leeftijd van 200 dagen de zang konden horen,
dan kon het lied niet meer aangeleerd worden.
CONCLUSIE
De vocalisatie bij vogels komt tot stand via een feil-
loze synchronisatie van de ademhaling en de muscu-
latuur van de bovenste luchtwegen. Het geluid wordt
tijdens expiratie geproduceerd door het trillen van
membranen die aanwezig zijn in de syrinx. Enkele her-
sencentra die in het telencephalon gelegen zijn coör-
dineren het voortbrengen van geluid en staan in voor
het aanleren van het soortspecifieke lied. Alhoewel de
basisprincipes van de geluidsproductie bij vogels al-
gemeen gelden en bekend zijn, komen veel verschillen
voor tussen vogelsoorten voor wat de fijnere regulatie
van de zang betreft. De anatomie van de geluidspro-
ducerende organen vertoont eveneens veel variatie tus-
sen de soorten.
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